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RESUMEN 
La dispersión de semillas por animales es una interacción clave en la dinámica poblacional y 
la evolución de numerosos linajes vegetales. Gracias a los dispersantes, las semillas son 
transportadas a cierta distancia de la planta que las produce. Según la hipótesis de escape de 
Janzen y Connell, este alejamiento del entorno materno supone una mayor probabilidad de 
supervivencia y establecimiento, ya que las semillas y las plántulas son capaces de eludir el 
ataque de ciertos depredadores y disminuir la competencia intraespecífica, lo que se traduce 
en un sustancioso aumento en fitness para la planta. Con el fin de analizar el posible papel 
positivo de los dispersantes en el reclutamiento temprano (emergencia y supervivencia de 
plántulas) en el contexto de la hipótesis de escape, se seleccionaron el piruétano y el palmito, 
que son dispersados fundamentalmente por el tejón en el P. N. de Doñana. Ambas especies 
difieren en sus adaptaciones al clima mediterráneo y, por lo tanto, cabría esperar que los 
factores que afectan a su reclutamiento fuesen diferentes. Para comprobarlo se ha comparado 
tanto la emergencia como la supervivencia de plántulas bajo planta madre y en letrinas 
(semillas dispersadas), y bajo dos tratamientos (con y sin herbívoros). Los resultados sugieren 
que la supervivencia de plántulas por entorno (madre o letrina) difiere entre especies, pero que 
la principal causa de mortalidad de plántulas para ambas es la herbivoría, por lo que se ven 
influidas por la alta carga de herbívoros presente en el P. Nacional. Esto eleva la importancia 
de dispersantes a larga distancia como el tejón que, pese a encontrarse en bajas densidades, 
pueden estar realizando una labor ecosistémica importante al facilitar la colonización de 
nuevos hábitats y la conexión genética entre poblaciones. No obstante, se necesitan estudios a 
más largo plazo para poder caracterizar esta función ecosistémica con mayor precisión. 
 
Palabras clave: Chamaerops humilis, dispersión de semillas, herbivoría, hipótesis de 
escape, Meles meles, Pyrus bourgaeana, sequía estival.  
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INTRODUCCIÓN 
Desde hace varias décadas, muchos biólogos investigan los mecanismos ecológicos y 
evolutivos que subyacen a la dispersión de semillas mediada por animales (zoocoria). La 
endozoocoria es una modalidad de zoocoria en la cuál el animal dispersante ingiere los frutos 
que produce la planta. El paso del fruto por el tracto digestivo del animal puede aumentar la 
capacidad y la velocidad de germinación de las semillas y/o diversificar el periodo de 
emergencia de las plántulas, y con ello facilitar el reclutamiento de las especies en cuestión 
(Traveset, 1998; Traveset y Verdú, 2002; Spiegel y Nathan, 2007; Traveset et al, 2008). 
Además, esto suele implicar un alejamiento de las semillas del entorno materno (Howe y 
Smallwood, 1982), lo que con frecuencia tiene varias ventajas en cuanto a eficacia biológica o 
fitness para la planta. 
Tal y como señala la hipótesis de escape (Janzen, 1970; Connel, 1971) los propágulos que 
sean capaces de salir del entorno materno verán incrementada su probabilidad de 
supervivencia, ya que (1) evitarán competir entre ellos y con el adulto por los recursos, (2) 
podrán evadirse del posible efecto letal de diversos patógenos asociados a la madre y, 
asimismo, (3) podrán eludir a los depredadores de semillas y/o plántulas, dependientes tanto 
de la distancia a la planta madre como de la densidad de propágulos. 
La hipótesis de Janzen–Connel se complementa por la hipótesis de la colonización (Howe y 
Smallwood, 1982), que sostiene que en ambientes impredecibles, variables y bajo el efecto de 
factores como sequía, fuego, etc., una mayor amplitud espacial de la lluvia de semillas, a 
menudo asociada a eventos de dispersión a larga distancia (DLD), eleva la probabilidad de 
colonizar un microhábitat favorable, que puede estar asociado a diferentes factores abióticos 
(condiciones edáficas, hídricas, lumínicas, etc.) y/o bióticos (competencia, depredación, 
presión de herbivoría, etc.) (Jordano y Schupp, 2000). Así lo demuestran algunos estudios 
(Wills et al, 1997; Harms et al, 2000; Hubbell et al, 2001; Stevenson, 2007), cuyos 
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resultados, aunque no universales (Augspurger, 1984; Schupp, 1992; Hammond y Brown, 
1998, Hyatt et al, 2003), confirman la predicha escasa probabilidad de supervivencia bajo las 
plantas madre en comparación con otras zonas receptoras de propágulos.  
En ecosistemas mediterráneos, la mayor parte de los arbustos de frutos carnosos son 
dispersados por animales, generalmente aves y mamíferos (Jordano, 1982; Herrera, 1989; 
Pigozzi, 1992; Herrera, 2002). Recientes estudios (e.g. Jordano et al, 2007) han demostrado 
que los mamíferos pueden ser vectores más eficaces que muchas aves ya que, gracias a sus 
extensas áreas de campeo y la larga retención de las semillas en el tracto digestivo, las alejan 
aun más del entorno materno. 
Para este proyecto he seleccionado el Parque Nacional de Doñana como área de estudio, ya 
que alberga numerosas especies de frutos carnosos cuyas semillas son principalmente 
dispersadas por mamíferos. En concreto el piruétano (Pyrus bourgaeana) y el palmito 
(Chamaerops humilis) son dispersados localmente por el tejón (Meles meles) (Fedriani y 
Delibes, 2009a b). Aunque este carnívoro presenta en Doñana densidades poblacionales 
relativamente bajas (0,2 – 0,7 ind/Km2; Fedriani et al, 1999), parece ser uno de los 
dispersantes más efectivos para estas dos especies, en parte debido al adecuado tratamiento de 
las semillas durante la ingestión y la digestión (Fedriani y Delibes, 2009a b). Este mustélido 
no sólo transporta las semillas a larga distancia, sino que las deposita en letrinas que suelen 
localizarse bajo otros arbustos. Este efecto combinado entre distancia y microhábitat puede 
llegar a favorecer considerablemente la supervivencia y el establecimiento de nuevas plantas 
(Russo et al, 2006). Además, la DLD es vital para el mantenimiento de la conexión genética 
entre poblaciones, posibles procesos de (re)colonización, etc. hechos especialmente 
importantes ante el actual grado de fragmentación de los hábitats naturales (Levey et al, 2005; 
Spiegel y Nathan, 2007).  
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En un ambiente mediterráneo muy heterogéneo y fragmentado como el Parque Nacional de 
Doñana, donde la dispersión a larga distancia juega un papel crucial en la viabilidad a largo 
plazo de las poblaciones vegetales, el palmito y el piruétano por medio de su interacción con 
el tejón, conforman un modelo interesante para testar la primera predicción propuesta en la 
hipótesis de escape de depredadores de Janzen y Connel. 
Asimismo, la cuantificación de la importancia de estas interacciones puede aportar 
herramientas de gestión y conservación de la biodiversidad en el Parque Nacional de Doñana, 
sobre todo teniendo en cuenta que la alta carga de herbívoros, principalmente ungulados 
(Cervus elaphus = 54 ind/Km2; Braza et al, 1984; Sus scrofa = 1,4 – 9,4 ind/Km2; Fernández-
Llario, 1996) y lagomorfos (Oryctolagus cunniculus = 200 – 1830 ind/Km2; Palomares et al, 
2001), puede estar dificultando notablemente el relevo generacional natural de la vegetación 
autóctona. 
Por tanto, el objetivo central de este estudio es analizar el posible papel positivo de la 
dispersión de semillas mediada por el tejón sobre la emergencia y la supervivencia de las 
plántulas del palmito y el piruétano. Este objetivo general incluye tres objetivos concretos: 
1. Evaluación del efecto los depredadores de semillas en la supervivencia de las semillas 
y en la posterior emergencia de plántulas. 
2. Estimación del efecto del escape del entorno materno en la supervivencia de las 
plántulas emergidas, con y sin la presión de los herbívoros. 
3. Identificación de las causas y los patrones temporales de mortalidad que afectan al 
reclutamiento de ambas especies. 
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METODOLOGÍA 
Área de estudio 
El trabajo de campo concerniente a este estudio se ha realizado en la finca de Matasgordas 
(Fig. 1), situada en el sector norte del Parque Nacional de Doñana (510 km2; 37º 9’ N, 6º 26’ 
O; 0-80 msnm) ubicado en la margen derecha del estuario del río Guadalquivir. El clima de la 
región es típicamente mediterráneo, con una estación seca y calurosa bien definida (junio-
septiembre) (Valladares et al, 2004). La precipitación anual oscila alrededor de los 583 mm, 
concentrada generalmente en los meses de otoño-invierno (octubre-febrero), aunque existen 
grandes fluctuaciones temporales.  
La comarca de Doñana se caracteriza por albergar una gran variedad de ecosistemas 
(marisma, bosque y matorral mediterráneo, vera, pastizal, pinar, dunas, playa etc.; Fernández, 
1982). Matasgordas se compone de dos hábitats bien diferenciados y adyacentes (Fig. 1): (1) 
al noreste un área de unos 9 Km2 de monte mediterráneo dominado por lentiscos (Pistacia 
lentiscus) y por otros arbustos con menor cobertura como palmitos, jaguarzos (Halimium 
halimifolium), jaras (Cistus spp.), aulagas (Ulex spp.), mirtos (Myrtus communis), labiérnagos 
(Phyllirea angustifolia), etc. También existen especies de porte arbóreo como alcornoques 
(Quercus suber), piruétanos y acebuches (Olea europaea var sylvestris) (Fig. 1). (2) Al 
suroeste esta zona limita con una pradera adehesada de unos 3 Km2 con algunos parches de 
matorral espinoso y juncal (Fig. 1).  
Especies objeto de estudio 
El piruétano (Pyrus bourgaeana Decne. Rosaceae) es un peral silvestre, muy próximo a la 
especie cultivada (Pyrus communis; Aedo y Aldasoro, 1998) aunque de menor porte (3-6 m), 
que florece a finales del invierno (febrero-marzo; Jordano, 1984). Las flores, hermafroditas, 
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son polinizadas por insectos. Los frutos (2-3 cm de diámetro y 9,5 g aproximadamente) 
presentan una pulpa carnosa rica en azúcares (Herrera, 1987); contienen de 1 a 5 semillas 
viables (46-91 mg) que, por las características del fruto, son principalmente dispersadas por 
mamíferos (Fedriani y Delibes, 2009a b). En Doñana, el piruétano es relativamente escaso y 
suele encontrarse formando pequeños rodales (Fedriani et al, 2009). Las semillas parecen 
germinar con más facilidad si se les retira, al menos parcialmente, la pulpa que las rodea (J.M. 
Fedriani, comunicación personal). Las plántulas emergen entre el invierno y la primavera 
(diciembre-abril), pero sólo un pequeño porcentaje logra superar el primer verano (Fedriani y 
Delibes, 2009b). 
El palmito (Chamaerops humilis L. Arecaceae) es una especie arbustiva y dioica (Galán y 
Castroviejo, 2007). Se trata de una de las dos palmeras presentes en Europa de forma natural, 
asociada siempre a ambientes mediterráneos (Herrera, 1989). En Doñana es relativamente 
abundante en hábitats abiertos, en matorrales y en bosques abiertos de pino piñonero (Pinus 
pinea). Florece en primavera (marzo-mayo; Herrera, 1989) y los frutos maduran en otoño 
(octubre-noviembre). Estos frutos (polidrupas), aparecen agrupados en racimos situados a 5 – 
30 cm de altura, y contienen una sola semilla por drupa (1-1,2 x 1 cm) protegida por un 
endocarpo, duro cuando el embrión está maduro, rodeado a su vez por una pulpa carnosa y 
fibrosa. Al igual que ocurre con el piruétano, esta especie es principalmente dispersada por 
mamíferos en Doñana (Fedriani y Delibes, en preparación). 
Piruétano y palmito,  aunque se reproducen activamente por semillas, presentan también 
reproducción vegetativa por rizomas (Fig. 2). Dada esta estrategia regenerativa, es necesario 
diferenciar entre las plántulas y los individuos clónicos. En el caso del piruétano no entrama 
ninguna complicación, ya que las plántulas presentan dos cotiledones bien diferenciados que 
no pierden hasta pasados varios meses (Fig. 3). Por el contrario, las plántulas de palmito no 
presentan ningún rasgo que las distingan visualmente de los clones. No obstante, para 
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diferenciarlos basta con excavar unos centímetros en la periferia del individuo y, en el caso de 
que sea plántula, aparecerá la semilla, más o menos intacta, de la que proviene (Fig. 4). Los 
individuos en cuyo entorno no aparecía la semilla han sido considerados como clones, y no 
fueron considerados en el estudio. 
El tejón, mustélido que suele superar los 10 Kg., habitualmente posee áreas de campeo de 
cientos de hectáreas y, además, realiza movimientos rectilíneos de larga distancia (Revilla y 
Palomares, 2002). A priori, estas dos características, junto con el consumo de frutos, 
predisponen a este carnívoro para ser responsable de eventos de DLD. Así queda patente en 
recientes estudios (Pigozzi, 1992; Fedriani y Delibes, 2009a b) que demuestran que es uno de 
los principales dispersantes para numerosos arbustos mediterráneos. Además, como hemos 
podido constatar mediante el análisis de excrementos (J.M. Fedriani y M. Delibes, 
comunicación personal; Suárez-Esteban, observación personal) cuando el tejón consume 
frutos de piruétano o palmito, la pulpa es digerida total o parcialmente en su tracto digestivo y 
las semillas son defecadas aparentemente intactas. Por todo ello, puede estar ofreciendo un 
importante servicio ecosistémico como dispersante de las dos especies vegetales 
seleccionadas (además de otras) y nos provee de un interesante modelo para analizar la 
hipótesis de escape.  
Métodos 
Las tareas de campo tuvieron lugar entre octubre de 2008 y agosto de 2009, lo que me 
permitió monitorear las fases de dispersión de semillas, emergencia de plántulas y 
supervivencia temprana de las mismas. No obstante, en el caso del palmito, debido al pequeño 
número de plántulas emergidas a partir de semillas de dicha temporada consideramos también 
plántulas emergidas en la misma temporada pero a partir de semillas depositadas durante el 
otoño – invierno de 2007/2008.  
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Respecto a la dispersión de semillas, se hizo un seguimiento a un total de 4 letrinas (conjuntos 
de excrementos próximos entre sí) de tejón (Fig. 1) en las que, desde su localización en otoño 
de 2007, se registró el depósito de más de 80 excrementos, correspondiendo al menos 45 de 
ellos a la temporada de dispersión 2008/2009. Como mínimo, 14 de los 45 excrementos 
contenían semillas de piruétano y/o de palmito. En los excrementos antiguos se encontraron 
semillas, en base a un análisis superficial, en 30 casos.  
La presencia de semillas del año anterior no es relevante para el piruétano, pues sus 
embriones no se conservan viables durante más de un año, pero sí lo es para el palmito, en el 
que se confirmó que buena parte de ellas germinan al cabo de dos temporadas dispersivas 
(Fedriani y Delibes, en preparación; véanse resultados). 
Para evaluar el efecto de los herbívoros sobre la emergencia de plántulas, al final de la época 
dispersiva (diciembre 2008) se utilizaron exclusiones de malla metálica (Fig. 5). En concreto 
se excluyeron la mitad de los excrementos en los que se encontraron semillas (7 de 14 
excrementos) y aproximadamente la mitad de ellos en los que no se detectaron (3 de 7 
excrementos). De esta forma pude comparar la germinación de semillas (caracterizada gracias 
a la emergencia de plántulas) en letrinas con y sin depredadores de semillas (i.e. ratones). Una 
vez emergidas las plántulas en las letrinas, 27 de piruétano y 33 de palmito, se mantuvo a 14 y 
11 respectivamente resguardadas de los herbívoros con el fin de identificar su importancia 
como factor de mortalidad.  
Coincidiendo con la etapa de germinación (diciembre-enero para el piruétano y marzo-julio 
para el palmito) se realizaron búsquedas sistemáticas de plántulas bajo 12 piruétanos adultos y 
en 14 clones femeninos de palmito, localizándose plántulas en 4 y 5 de ellos, respectivamente 
(Fig. 1). En este caso no se cuantificó el efecto de los predadores post-dispersivos y/o los 
herbívoros sobre la germinación o la emergencia, ya que solamente se buscaron plántulas ya 
emergidas. Bajo madre se encontraron un total de 38 plántulas de piruétano y 25 de palmito. 
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Como en el caso anterior, la mitad de ellas fueron excluidas, quedando la mitad restante al 
alcance de los herbívoros. Al excluir los herbívoros en la mitad de los casos pudimos 
identificar el papel de otros importantes factores de mortalidad temprana, como el estrés 
hídrico (para referirme a este fenómeno usaré sequía a partir de ahora). En los casos en los 
que las plántulas desaparecieron se consideró la herbivoría como factor de mortalidad, tanto 
en plántulas protegidas (herbivoría por invertebrados) como en las expuestas (principalmente 
a lagomorfos). Este diseño cruzado de 2 x 2 me permitió comparar la supervivencia en cada 
entorno (madre y letrina), tanto en presencia como en ausencia de herbívoros. 
Cabe mencionar que la metodología utilizada ha sido la misma para las dos especies pero con 
cierto sesgo temporal, ya que sus periodos de germinación de semillas y emergencia de 
plántulas son diferentes. 
Análisis estadísticos  
Gran parte de los datos tomados en este estudio se analizaron utilizando modelos lineales 
generalizados mixtos mediante el macro GLIMMIX SAS (Littell et al, 1996). Ello permitió 
modelar cada variable respuesta de acuerdo con la particular distribución de sus residuos. 
Estos modelos también permitieron incorporar en el análisis nuestro diseño factorial mixto 
(i.e., en todos los análisis el bloque, variable que define un excremento o una planta madre en 
concreto, se incluyó como factor aleatorio).  
Cuando los modelos lineales generalizados mixtos no convergieron (e.g. en la emergencia de 
plántulas en distintos medios y bajo distinto tratamiento para cada especie por separado), se 
utilizaron tablas de contingencia (test Chi-cuadrado), acompañadas del test exacto de Fisher, 
que aporta mayor solidez estadística en los casos de pequeños tamaños muestrales. 
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Por otra parte, para evaluar los efectos de la exclusión y el entorno sobre la velocidad de 
mortalidad de plántulas para cada especie, se utilizaron modelos de regresión de Cox 
(Therneau y Grambsch, 2000), analizados mediante el programa S-plus 2000.  
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RESULTADOS 
Emergencia de plántulas 
Tanto la cantidad como el patrón temporal de emergencia de plántulas en letrinas variaron 
notablemente entre especies.  
En el caso del piruétano se localizaron un total de 27 plántulas, emergidas todas ellas en 
excrementos excluidos del efecto de los herbívoros (Test exacto de Fisher, P < 0,0001; Fig. 
6). 
Para el palmito ocurre justo lo contrario. Todas las plántulas encontradas (n = 33) emergieron 
en excrementos no cubiertos (efecto de la exclusión no significativo; Test exacto de Fisher, P 
= 0,913; Fig. 6). Este hecho contraintuitivo se debe a que no se excluyeron excrementos de la 
temporada 2007/2008 antes de la emergencia de plántulas, aunque posteriormente sí se 
consideraron las plántulas emergidas a partir de ellos (n = 28).  
En cuanto a los patrones temporales de emergencia de plántulas, el del palmito pareció ser 
ligeramente más amplio que el del piruétano (4 y 3 meses, respectivamente).  
En el caso del piruétano, la ventana temporal de emergencia de plántulas parece haber sido 
más amplia en letrinas (semillas ingeridas por el tejón) que bajo planta madre (3 meses en 
letrinas vs 1 mes bajo madre). Esta diversificación no parece haber sido tan acusada en el caso 
del palmito (4 meses en letrinas vs 3 meses bajo madre). 
Causas de mortalidad y supervivencia de plántulas 
La supervivencia de plántulas entre especies fue, como era esperable en base a la biología de 
cada una de ellas, muy dispar.  
Ninguna de las plántulas de piruétano emergidas logró sobrevivir hasta el final del estudio 
(mortalidad del 100 %, n = 65; Fig. 7). Sin embargo, un 41,4 % (n = 58) de las plántulas de 
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palmito permanecieron vivas hasta, al menos, la última semana del mes de agosto, cuando se 
dio por finalizado el estudio (Fig. 8). 
Para las dos especies se detectó una interacción significativa entre la exclusión y la causa de 
mortalidad (P = 0,0008; Tabla I). Esto indica que las plántulas no excluidas murieron, en la 
inmensa mayoría de los casos, por herbivoría (Fig. 9 y 10). Asimismo hubo una interacción 
significativa entre entorno y causa de mortalidad (P = 0,046; Tabla I). No obstante, estas 
diferencias entre causas de mortalidad entre entornos no son consistentes entre especies, tal y 
como indica la interacción de tercer orden (P = 0,009; Tabla I). En el caso del palmito, el 73,5 
% del total de las plántulas emergidas en las letrinas (n = 34) muere por herbivoría (Fig. 10), 
mientras que, en el caso del piruétano, las diferencias en las causas de mortalidad entre 
entornos fueron mucho menos acusadas (Fig. 9). 
En cuanto a la supervivencia final de las plántulas de palmito, existieron diferencias en el 
entorno (χ2 = 27,02, g.l. 1, P << 0,0001), siendo mayor la mortalidad en letrinas (85,3 %, n = 
34) que bajo planta madre (Fig. 8 y 10). También la exclusión de herbívoros tuvo un efecto 
altamente significativo para la supervivencia de las plántulas de esta especie (χ2 = 8,93, g.l. 1, 
P = 0,003). Este resultado es esperable, ya que las plántulas no excluidas fueron intensamente 
depredadas por los herbívoros (concretamente por conejos, Oryctolagus cuniculus) en la 
época estival (Fig. 8). 
Patrones de mortalidad de plántulas 
La exclusión de herbívoros también tuvo un efecto altamente significativo en los patrones 
temporales de mortalidad de ambas especies (P < 0,0001; Tabla II). Sin embargo, se 
registraron diferencias entre piruétano y palmito (P = 0,003; Tabla II). Esto es debido a que 
las plántulas de piruétano, independientemente de su tratamiento o su entorno, siguieron una 
dinámica temporal de mortalidad similar (aunque las plántulas excluidas tardaron más en 
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morir, sobre todo las situadas en letrinas; Fig. 7). En el caso del palmito, dichas diferencias 
fueron mucho más acentuadas. Las plántulas en letrinas murieron más rápidamente y en 
mucha mayor proporción que las emergidas en el entorno materno, sobre todo las expuestas a 
los herbívoros (Fig. 8). 
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DISCUSIÓN 
Emergencia de plántulas 
Además de las diferencias en los periodos de germinación, la emergencia de plántulas en el 
piruétano y el palmito parece estar afectada por distintos factores.  
Para el piruétano el factor limitante en la emergencia de plántulas parece ser la predación 
post-dispersiva, ya que no se localizaron plántulas en excrementos expuestos a la actividad de 
los depredadores de semillas (principalmente roedores). Pudo haber también una depredación 
de plántulas recién emergidas por parte de los herbívoros, lo que no nos permitió detectarlas a 
tiempo e incorporarlas al estudio. 
En cambio, al palmito no parece afectarle tanto la predación post-dispersiva de semillas, sobre 
todo teniendo en cuenta que la mayoría de ellas germinaron tras dos temporadas expuestas a 
los depredadores.  
Tal y como sugieren los resultados y también un reciente trabajo (Fedriani y Delibes, 2009a) 
las semillas de piruétano que son dispersadas experimentan una notable diversificación en el 
tiempo de germinación en comparación con las que permanecen en el entorno materno. Esta 
estrategia (risk-spreading) diluye el riesgo de que todas las plántulas recién emergidas se vean 
sometidas a condiciones especialmente adversas y, por tanto, puede suponer una gran ventaja 
en ambientes impredecibles (Kisdi, 2002) como los mediterráneos. 
Sin embargo en el caso del palmito, la ingestión de semillas por mamíferos no parece tener un 
efecto tan claro en el tiempo de germinación (Fedriani y Delibes, en preparación). 
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Supervivencia de plántulas  
En muchos aspectos, la efectividad de los procesos mediados por los dispersantes (escape del 
entorno materno, colonización de nuevos hábitats, intercambio de genes entre poblaciones) 
depende, además del dispersante, de la biología de la especie que es dispersada. Piruétano y 
palmito difieren claramente en su historia natural. El piruétano posee plántulas 
extremadamente palatables para los herbívoros y que, además, apenas soportan el estrés 
hídrico del periodo estival, con lo que su primer verano parece suponer un importante cuello 
de botella poblacional. El palmito, sin embargo, presenta adaptaciones mucho más efectivas 
al clima mediterráneo, como son unas plántulas fibrosas con unas características radiculares 
que les permiten soportar, en la mayoría de los casos, la época seca que caracteriza a esta 
región bioclimática (Valladares et al, 2004) e incluso el ramoneo ocasional de los herbívoros 
(Suárez-Esteban, observación personal). No obstante, las plántulas de palmito también son 
objeto de una depredación intensiva por parte del conejo de monte (Salinas y Guirado, 2002; 
Suárez-Esteban, observación personal). 
Para ambas especies la herbivoría es un importante factor de mortalidad. La exclusión de 
herbívoros (Fig. 5) hace que muchas plántulas logren sobrevivir o que, de no hacerlo, 
conserven su morfología aérea intacta (Suárez-Esteban, observación personal). Esto puede 
facilitar que, con las primeras lluvias de otoño, las plántulas cuya parte aérea se haya secado 
consigan rebrotar, tal y como se ha constatado en años anteriores (J.M. Fedriani y M. Delibes, 
comunicación personal). De ser así, podrían estar activas en la época favorable de crecimiento 
y conseguir el vigor necesario para que se vea aumentada su probabilidad de supervivencia al 
verano siguiente. Asimismo, en veranos en los que las condiciones de humedad fuesen más 
favorables (en la temporada 2008/2009 las precipitaciones estuvieron por debajo de la media: 
476,0 mm vs 583 mm; datos del equipo de seguimiento de la Estación Biológica de Doñana), 
cabría esperar ciertos niveles de reclutamiento temprano. 
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Escape del entorno materno 
Como han demostrado varios estudios (Fragoso, 1997, Russo y Augspurger, 2004; Russo et 
al, 2006) el uso habitual de ciertos lugares como leks, letrinas o dormideros por parte de los 
dispersantes favorece la concentración de semillas e influye en los patrones de reclutamiento 
de las especies dispersadas. El depósito de semillas en letrinas de tejón puede estar ayudando 
a eludir a los depredadores dependientes de la distancia a la madre, pero como las densidades 
de plántulas en letrinas pueden ser también altas, el escape de depredadores 
densodependientes no es tan acentuado o no existe, como en el caso del palmito (Fig. 8). Para 
esta especie dicho resultado podría deberse al hecho de que la letrina que albergaba la 
mayoría de las plántulas emergidas durante el estudio se localiza en el ecotono entre el 
matorral mediterráneo y la dehesa, donde los conejos, el principal depredador de las plántulas 
de ambas especies, son mucho más abundantes (410 – 4700 ind/Km2; Palomares et al, 2001) 
que en el resto del área de estudio.  
Por tanto, los patrones de deposición de semillas juegan un papel crucial en el reclutamiento 
de las especies dispersadas (Schupp 1993, 2007). Por este motivo, en cualquier estudio de 
zoocoria es necesario considerar tanto aspectos cuantitativos como cualitativos, dependientes, 
entre otros factores, de los patrones comportamentales de los dispersantes (Russo et al, 2006; 
Brodie et al, 2009; Fedriani y Delibes, 2009a). 
Podemos concluir que, a la vista de los resultados, parece prematuro afirmar que el tejón 
tenga un efecto positivo sobre el reclutamiento del piruétano y el palmito. Sin embargo, varios 
estudios defienden que ciertos dispersantes, pese a encontrarse en bajas densidades, pueden 
tener un efecto muy importante en el ciclo vital de las plantas con las que interactúan (Russo, 
2003; Brodie et al, 2009). En ecosistemas mediterráneos, el tejón parece ser uno de ellos 
(Fedriani y Delibes, 2009a b). No obstante, los datos aquí presentados son sólo el inicio de 
una investigación a más largo plazo. En las próximas temporadas, aumentaremos el esfuerzo 
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de búsqueda de nuevas letrinas, ampliando también el número de plantas madre, con el fin de 
conseguir una muestra representativa y bien balanceada de los procesos dispersivos y post-
dispersivos que acaecen en Doñana. Además, alargando el estudio durante varios años 
consecutivos aumentaremos la probabilidad de abarcar años secos y años de mayor 
pluviosidad, lo que nos permitirá evaluar el efecto de la sequía con mayor precisión. 
Implicaciones para la conservación 
La alta carga de herbívoros presente en el P.N. de Doñana parece ser especialmente relevante 
en el caso del piruétano, ya que los porcentajes de supervivencia de plántulas y juveniles son 
ínfimos (Fedriani y Delibes, 2009a) o nulos (según los resultados presentados). De cara a la 
conservación de esta especie habría que considerar la posibilidad de colocar vallados de 
exclusión de herbívoros, tal y como se realiza actualmente en otras zonas como la vera, en la 
Reserva Biológica de Doñana, con el fin de facilitar el relevo generacional. No obstante, no se 
pueden mantener estos cercados indefinidamente. Sería recomendable que cuando los árboles 
alcanzasen un porte que les permitiera eludir la presión de herbivoría y/o cuando comenzasen 
a fructificar, se eliminasen los vallados, ya que con ellos también se impide el paso de los 
dispersantes (mamíferos en este caso). De esta forma se evitaría poner freno tanto a la llegada 
como a la salida de propágulos en el recinto. 
En el marco del cambio climático, sería esperable que especies como el palmito, 
particularmente adaptado a las sequías y a las altas temperaturas, resistieran mejor el 
incremento del estrés hídrico predicho por algunos modelos climatológicos para las próximas 
décadas (IPCC, 1997; Schröter et al, 2005), en comparación con otras especies más 
susceptibles, como es el caso del piruétano. Por lo tanto sería recomendable tener esto en 
consideración de cara a posibles programas de conservación y/o gestión de esta especie. 
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Ante la necesidad de mantener la funcionalidad de los ecosistemas mediterráneos (Suárez-
Esteban, 2009) es necesario considerar el servicio ecosistémico prestado por dispersantes que, 
como el tejón, contribuyen al intercambio genético entre poblaciones, procesos de 
(re)colonización y, por tanto, a la viabilidad de las poblaciones vegetales a largo plazo. 
 19 
BIBLIOGRAFÍA 
Aedo, C. y Aldasoro, J.J. 1998. Pyrus L. En Muñoz, F. y Navarro, C. (eds). Flora ibérica: 
plantas vasculares de la Península Ibérica e Islas Baleares. Vol. VI: Rosaceae. Pp. 
433-437. Madrid: Real Jardín Botánico (CSIC).  
Augspurger, C.K. 1984. Seedling survival of tropical tree species: interactions of dispersal 
distance, light-gaps and pathogens. Ecology, 65 (6): 1705-1712. 
Braza, F., Álvarez, F., Geldof, R. y Byloo, H. 1984. Desplazamientos de ungulados silvestres 
a través de una zona de ecotono en Doñana. Doñana, Acta Vertebrata, 11: 275-287.  
Brodie, J.F., Helmy, O.E., Brockelman, W.Y. y Maron, J.L. 2009. Functional  differences 
within a guild of tropical mammalian frugivores. Ecology, 90 (3): 688-698. 
Connell, J.H. 1971. On the role of natural enemies in preventing competitive exclusion in 
some marine animals and in rain forest trees. En: den Boer, P.J. y Gradwell, G.R. 
(eds). Dynamics of populations. Center for Agricultural Publication and 
Documentation, pp. 298-312. 
Fedriani, J.M., Palomares, F. y Delibes, M. 1999. Niche relations among three sympatric 
mediterranean carnivores. Oecologia, 121: 138-148. 
Fedriani, J.M. y Delibes, M. 2009a. Functional diversity in fruit-frugivore interactions: a field 
experiment with mediterranean mammals. Ecography, DOI 10.1111/j.0906-
7590.2009.05925.x 
Fedriani, J.M. y Delibes, M. 2009b. Seed dispersal in the iberian pear Pyrus bourgaeana: a 
role for infrequent mutualists. Ecoscience (en prensa).  
Fedriani, J.M., Wiegand, T. y Delibes, M. 2009. Spatial patterns of adult trees and the 
mammal-generated seed rain in the Iberian pear. Ecography (en prensa)  
 20 
Fernández, J.A. 1982. Guía de campo del Parque Nacional de Doñana. Ediciones Omega 
S.A. Barcelona. 
Fernández-Llario, P. 1996. Ecología del jabalí en Doñana: biología reproductiva e impacto 
ambiental. Ph. D. Thesis. Universidad de Extremadura, Cáceres. 
Fragoso, J.M.V. 1997. Tapir-generated seed shadows: scale-dependent patchiness in the 
Amazonian rain forest. Journal of Ecology, 85 (4): 519-529. 
Galán, A. y Castroviejo, S. 2007. Chamaerops L. En Castroviejo, S., Luceño, M., Galán, A., 
Jiménez, P., Cabezas, F. y Medina, L. (eds). Flora ibérica: plantas vasculares de la 
Península Ibérica e Islas Baleares. Vol. XVIII: Cyperaceae-Pontederiaceae. Pp. 273-
275. Madrid: Real Jardín Botánico (CSIC).  
Hammond D.S. y Brown, V.K. 1998. Disturbance, phenology and life-history characteristics: 
factors influencing distance/density-dependent attack on tropical seeds and seedlings. 
En Newbery, D.M., Prins, H.H.T y Brown, N. (eds). Dynamics of tropical 
communities: 37th symposium of the British Ecological Society. Cambridge University 
Press. Pp. 51-78. 
Harms, K.E., Wright, S.J., Calderón, O., Hernández, A. y Herre, E.A. 2000. Pervasive 
density-dependent recruitment enhances seedling diversity in a tropical forest. Nature, 
404: 493-495. 
Herrera, C.M. 1987. Vertebrate-dispersed plants of the Iberian Peninsula: a study of fruit 
characteristics. Ecological Monographs, 57 (4): 305-331. 
Herrera, C.M. 1989. Frugivory and seed dispersal by carnivorous mammals, and associated 
fruit characteristics, in undisturbed Mediterranean habitats. Oikos, 55: 250-252. 
 21 
Herrera, C.M. 2002.  Seed dispersal by vertebrates. En: Herrera, C.M. y Pellmyr, O. (eds). 
Plant-animal interactions: an evolutionary perspective. Blackwell Science, Oxford, 
UK, pp. 185-208. 
Herrera, J. 1989. On the reproductive biology of the dwarf palm, Chamaerops humilis in 
southern Spain. Principes, 33 (1): 27-32. 
Howe, H.F. y Smallwood, J. 1982. Ecology of seed dispersal. Annual Review on Ecology and 
Systematics, 13: 201-218. 
Hubbell, S.P., Ahumada, J.A., Condit, R. y Foster, R.B. 2001. Local neighborhood effects on 
long-term survival of individual trees in a neotropical forest. Ecological Restoration, 
16: 859–875. 
Hyatt, L.A., Rosenberg, M.S., Howard, T.G., Bole, G., Fang, W., Anastasia, J., Brown, K., 
Grella, R., Hinman, K., Kurdziel, J.P. y Gurevitch, J. 2003. The distance dependence 
prediction of the Janzen-Connell hypothesis: a meta-analysis. Oikos, 103: 590-602. 
IPCC. 1997. The Regional Impacts of Climate Change: An Assessment of Vulnerability. 
Watson, R.T., Zinyowera, M.C. & Moss, R.H. (eds). Cambridge University Press, UK. 
pp 517 
Janzen, D.H. 1970. Herbivores and the number of tree species in tropical forests.  The 
American Naturalist. 104: 501-/528. 
Jordano, P. 1982. Migrant birds are the main seed dispersers of blackberries Rubus ulmifolius. 
Oikos, 43: 149-153. 
Jordano, P. 1984. Relaciones entre plantas y aves frugívoras en el matorral mediterráneo del 
área de Doñana. Ph.D. Thesis. Universidad de Sevilla. 
 22 
Jordano, P., García, C., Godoy, J.A. y García-Castaño, J.L. 2007. Differential contribution of 
frugivores to complex seed dispersal patterns. Proceedings of National Academy of 
Science USA, 104: 3278-3282  
Jordano, P. y Schupp, E.W. 2000. Seed disperser effectiveness: the quantity component and 
patterns of seed rain for Prunus mahaleb. Ecological Monographs, 70 (4): 591-615. 
Kisdi, E. 2002. Risk spreading versus local adaptation. The American Naturalist, 159 (6): 
579-596. 
Ladd, P.G., Crosti, R. y Pignatti, S. 2005. Vegetative and seedling regeneration after fire in 
planted sardinian pinewood compared with that in other areas of mediterranean-type 
climate. Journal of Biogeography, 32: 85-98. 
Levey, D.J., Bolker, B.M., Tewksbury, J.J., Sargent, S. y Haddad, N.M. 2005. Effects of 
landscape corridors on seed dispersal by birds. Science, 309: 146-148.  
Littell, R.C., Milliken, G.A., Stroup, W.W. y Wolfinger, R.D. 1996. SAS system for mixed 
models. SAS Institute. Cary, NC (USA). 633 pp. 
Palomares, F., Delibes, M., Revilla, E., Calzada, J. y Fedriani, J.M. 2001. Spatial ecology of 
iberian lynx and abundante of european rabbits in southwestern Spain. Wildlife 
Monographs, 148: 1-36.  
Pigozzi, G. 1992. Frugivory and seed dispersal by the european badger in a mediterranean 
habitat. Journal of Mammalogy, 73 (3): 630-639. 
Revilla, E. y Palomares, F. 2002. Spatial organization, group living, and ecological correlates 
in low-density populations of eurasian badgers, Meles meles. Journal of Animal 
Ecology, 71 (3): 497-512.  
 
 23 
Russo, S.E. 2003. Responses of dispersal agents to tree and fruit traits in Virola calophylla 
(Myristicaceae): implications for selection. Oecologia, 136: 80-87. 
Russo, S.E. y Augspurger, C.K. 2004. Aggregated seed dispersal by spider monkeys limits 
recruitment to cumpled patterns in Virola calophylla. Ecology Letters, 7 (11): 1058-
1067. 
Russo, S.E., Portnoy, S. y Augspurger, C.K. 2006. Incorporating animal behaviour into seed 
dispersal models: implications for seed shadows. Ecology, 87 (12): 3160-3174. 
Salinas, M.J. y Guirado, J. 2002. Riparian plant restoration in summer-dry riverbeds of 
southeastern Spain. Restoration Ecology, 10 (4): 695-702. 
Schröter, D., Cramer, W., Leemans, R., Prentice, I.C., Araújo, M.B., Arnell, M.W., Bondeau, 
A., Bugmann, H., Carter, T.R., García, C.A., de la Vega-Leinert, A.C., Erhard, M., 
Ewert, F., Glendining, M., House, J.I., Kankaanpää, S., Klein, R.J.T., Lavorel, S., 
Lindner, M., Metzger, M.J., Meyer, J., Mitchell, T.D., Reginster, I., Rounsevell, M., 
Sabaté, S., Stich, S., Smith, B., Smith, J., Smith, P., Sykes, M.T., Thonicke, K., 
Thuiller, W., Tuck, G., Zaehle, S. y Zierl, B. 2005. Ecosystem service supply and 
vulnerability to global change in Europe. Science, 310: 1333-1337. 
Schupp, E.W. 1992. The Janzen-Connell model for tropical tree diversity: population 
implications and the importance of spatial scale. The American Naturalist, 140 (3): 
526-530. 
Schupp, E.W. 1993. Quantity, quality and the effectiveness of seed dispersal by animals. 
Vegetatio, 107/108: 15-29. 
Schupp, E.W. 2007. Suitable sites for dispersal are context dependent. In Dennis, A.J., 
Schupp, E.W., Green, R.J. y Wescott, D.A. (eds). Seed dispersal: Theory and its 
application  in a changing world. CAB International. Wallingford, UK. pp 445-462. 
 24 
Spiegel, O. y Nathan, R. 2007. Incorporating dispersal distance into the disperser 
effectiveness framework: frugivorous birds provide complementary dispersal to plants 
in a patchy environment. Ecology Letters, 10: 718-728. 
Stevenson, P.R. 2007. A test of the escape and colonization hypotheses for zoochorous tree 
species in a Western Amazonian forest. Plant Ecology, 190: 245-258.  
Suárez-Esteban, A. 2009. Recuperando la perspectiva conservacionista. Seawolves digital, 6: 
34-36. 
Therneau, T.M. y Grambsch, P.M. 2000. Modeling survival data. Extending the Cox model. 
Springer. USA. 332 pp.  
Traveset, A. 1998. Effect of seed passage through vertebrate frugivore’s guts on germination: 
a review. Perspectives in Plant Ecology, Evolution and Systematics, 1/2: 151-190. 
Traveset, A., Rodríguez-Pérez, J. y Pías, B. 2008. Seed trait changes in disperser’s guts and 
consequences for germination and seedling growth. Ecology, 89 (1): 95-106. 
Traveset, A. y Verdu, M. 2002. A meta-analysis of the effect of gut treatment on seed 
germination. En: Levey, D.J., Silva, A. y Galetti, M. (eds). Seed Dispersal and 
Frugivory: Ecology, Evolution and Conservation. CABI International, Oxfordshire, 
UK, pp. 339–351. 
Valladares, F., Vilagrosa, A., Peñuelas, J., Ogaya, R., Camarero, J.J., Corcuera, L., Sisó, S. y 
Gil-Pelegrín, E. 2004. Estrés hídrico: ecofisiología y escalas de la sequía. En 
Valladares, F. (ed.). Ecología del bosque mediterráneo en un mundo cambiante. Págs. 
163-190. Ministerio de Medio Ambiente, EGRAF, S.A. Madrid. 
Wills, C., Condit, R., Foster, R.B. y Hubbell, S.P. 1997. Strong density- and diversity-related 
effects help to maintain tree species diversity in a neotropical forest. Proceedings of 
National Academy of Science USA, 94: 1252–1257. 
 25 
AGRADECIMIENTOS 
En primer lugar a mis directores, Jose Mª Fedriani y Miguel Delibes, por abrirme las puertas 
de la Estación Biológica de Doñana y darme la oportunidad de formarme bajo su tutela. Por 
su paciencia, dedicación y confianza. 
A mi novia Marta, a mi familia y a la suya por su apoyo incondicional. 
A la técnica del equipo y mi tutora de campo, Gemma Calvo, por sus consejos, su compañía y 
su excelente trabajo en las, muchas veces, arduas jornadas de campo. También por su 
inestimable ayuda con SIG. 
A mi compañera de campo y piso, Ana Rodríguez, y a todos mis amigos y alumnos del 
Máster en Biodiversidad y Biología de la Conservación, por amenizar los duros días de 
trabajo y compartir sus vivencias, conocimientos y tiempo. 
Al director del mismo, Pedro Jordano, por admitirme en tan enriquecedor programa formativo 
y por motivarnos y escucharnos cuando era necesario, gracias a su templanza, comprensión y 
seguridad. También a todos los profesores por su esfuerzo. 
A mis compañeros y consejeros, Marcello D’Amico y Zulima Tablado, por hacerme sentir 
uno más y orientarme siempre que lo he necesitado. 
A todo el personal de la Reserva Biológica de Doñana, por darme todo lo que estuviese a su 
alcance sin esperar nada a cambio. 
A la secretaria del grupo de Biología de la Conservación de la EBD, Sofía Conradi, por su 
interés, su afán y su eficaz trabajo. 
 26 
ANEXOS 
Figuras 
 
Figura 1: Finca de Matasgordas, en el sector norte del P.N. de Doñana, donde se observan las 
letrinas de tejón monitoreadas (puntos rojos), y los piruétanos (puntos amarillos) y los 
palmitos (puntos azules) adultos bajo los que se han encontrado plántulas. Las fotos 
enmarcadas se corresponden con los dos hábitats de la zona: la dehesa (pastizal, al SO) y el 
monte mediterráneo (al NE). Fotos: Alberto Suárez.  
 
 27 
 
Figura 2: Reproducción vegetativa: esquema de los rizomas de palmito en el que aparece 
señalado un brote clónico (a, modificado de Ladd et al, 2005) y clon de piruétano surgido a 
partir de un rizoma superficial (b, foto: Alberto Suárez). 
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Figura 3: Plántula de piruétano (P. bourgaeana) con el característico par de cotiledones 
emergida en las inmediaciones de un adulto. Véanse en la base los restos de hojas y frutos. 
Foto: Alberto Suárez 
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Figura 4: Plántulas de palmito (C. humilis) emergidas en el entorno de un antiguo racimo de 
frutos; las flechas señalan las semillas a partir de las que germinaron. Foto: Alberto Suárez. 
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Figura 5: Exclusión de malla metálica utilizada para evitar el acceso de los depredadores de 
semillas y los herbívoros en excrementos y plántulas. Véase también el racimo de frutos 
inmaduros de palmito depredados por conejos. Foto: Alberto Suárez. 
 
 
 
 31 
 
Figura 6: Porcentaje de ocurrencia de 4 posibles combinaciones: germinación y emergencia 
de plántulas en excrementos excluidos de los herbívoros (Ex+G), excrementos cubiertos sin 
germinación (Ex+NG),  germinación y emergencia de plántulas en excrementos expuestos a 
los herbívoros (Nex+G) y germinación nula en excrementos expuestos (Nex+NG). Para el 
palmito se ha tenido en cuenta todos los excrementos (n = 80) localizados desde el año 
anterior (temporada 2007/2008), ya que muchas de las semillas de dicha temporada 
germinaron. Para el piruétano, en cambio, sólo se han considerado los excrementos (n = 45) 
de la pasada temporada (2008/2009), ya que sus semillas no conservan su viabilidad más de 
un año. Nótese la diferencia entre especies, probablemente debida a la consideración de las 
semillas de la pasada temporada para el palmito. 
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Figura 7: Patrón temporal de mortalidad de las plántulas de piruétano en distintos ambientes 
(planta madre y letrina) y bajo dos tratamientos (al alcance de los herbívoros y protegidas). 
Nótese como las plántulas resguardadas de los herbívoros mueren más lentamente que las 
desprotegidas, y cómo este efecto es más notable en letrinas. 
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Figura 8: Patrón temporal de mortalidad de las plántulas de palmito en distintos ambientes 
(planta madre y letrina) y bajo dos tratamientos (al alcance de los herbívoros y protegidas). 
Cabe destacar como, en este caso, las plántulas presentes en letrinas sobreviven peor que bajo 
planta madre, sobre todo las expuestas a los herbívoros. 
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Figura 9: Porcentaje de plántulas de piruétano muertas, bien por herbivoría o bien por sequía, 
para cada entorno (madre y letrina) y para cada tratamiento (exclusión o no exclusión). Nótese 
como existe una diferencia notable entre ambas causas de mortalidad, siendo predominante la 
herbivoría en plántulas no excluidas y la sequía en las protegidas. Las barras indican el valor 
medio por bloque y el error la desviación estándar, que fue nula en las barras que no lo 
presentan. Los niveles de herbivoría bajo exclusión de vertebrados se debieron al consumo de 
plántulas por invertebrados. 
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Figura 10: Porcentaje de plántulas de palmito muertas, bien por herbivoría o bien por sequía, 
para cada entorno (madre y letrina) y para cada tratamiento (exclusión o no exclusión). Nótese 
como existe una diferencia notable entre ambas causas de mortalidad, siendo predominante la 
herbivoría en plántulas no excluidas y en letrinas, y la sequía en el resto de los casos. Las 
barras indican el valor medio por bloque y el error la desviación estándar, que fue nula en las 
barras que no presentan error. Los niveles de herbivoría bajo exclusión de vertebrados se 
debieron al consumo de plántulas por invertebrados y al fallo de una de las exclusiones (que 
fue eludida por los conejos). 
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Tablas 
Tabla I: Resultados del GLIMMIX sobre las causas de mortalidad para ambas especies. 
Nótense las diferencias significativas en las tres interacciones señaladas en negrita.  
 
Factor Num g.l. Den g.l. F-valor P 
Especie 1 14 0,02 0,883 
Entorno 1 14 1,24 0,285 
Exclusión 1 14 2,57 0,131 
Causa_mortalidad 1 14 0,01 0,941 
Expecie*Entorno 1 14 1,50 0,241 
Especie*Exclusión 1 14 0,01 0,943 
Especie*Causa_mortalidad 1 14 2,17 0,163 
Entorno*Exclusión 1 14 2,88 0,112 
Entorno*Causa_mortalidad 1 14 4,79 0,046 
Exclusion*Causa_mortalidad 1 14 18,05 0,0008 
Especie*Entorno*Causa_mortalidad 1 14 9,12 0,009 
Entorno*Exclusión*Causa_mortalidad 1 14 0,01 0,909 
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Tabla II: Resultados de los análisis de regresión de Cox sobre los patrones de mortalidad de 
plántulas. Nótese como la exclusión es el factor determinante en la dinámica de mortandad y 
como, a su vez, existen diferencias significativas entre piruétano y palmito. 
 
 
Factor χ2 g.l. P 
Frailty 2,7 1 0,100 
Especie 8,8 1 0,003 
Entorno 1,8 1 0,138 
Exclusión 32,4 1 << 0,0001 
Especie*Entorno 5,8 3 0,122 
Especie*Exclusión 6,4 3 0,094 
Entorno*Exclusión 0,4 3 0,940 
 
